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RESUMEN
Existen diversas hipótesis macroevolutivas que postulan a favor de una sincronía entre los cambios climáticos y las 
variaciones en la estructura de las comunidades faunísticas. Estas teorías hacen evidente la importancia que puede tener 
el grado de especialización ecológica de un taxón. En este trabajo se evaluó la variación a lo largo del Plio-Pleistoceno 
ibérico de las proporciones relativas de especies de roedores generalistas respecto de las especialistas. Medimos el grado 
de especialización por medio del índice de especialización biómica (BSI). Fue posible poner de manifi esto la disminución 
de las especies especialistas debida a la perturbación climática generada por el inicio de las glaciaciones y una posterior 
recuperación faunística con un nuevo incremento proporcional de especialistas.
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ABSTRACT
Some macroevolutionary hypotheses propose a synchrony between climatic changes and variations in the structure of 
faunal communities. These theories make clear the importance of the degree of ecological specialization of the taxa. 
In this work we evaluated the variation of the relative proportions of generalist and specialist rodents along the Iberian 
Plio-Pleistocene. We measured the degree of specialization using the biomic specialization index (BSI). It was possible 
to show the decrease of the specialist species due to the climatic perturbation generated by the onset of the glaciations, as 
well as the latter faunal recovery characterized by a proportional increment of specialists.
Keywords: Specialist, generalist, macroevolution, Mammalia, Rodentia.
1. INTRODUCCIÓN
Existe una alternativa al paradigma evolutivo que su-
pone a la competencia entre especies como el motor prin-
cipal a escala global de los cambios en los organismos: 
la “teoría del hábitat” postulada por Elisabeth S. Vrba 
(1992). Esta teoría aúna un conjunto de hipótesis que 
muestran la importancia primordial de la relación exis-
tente entre los cambios climáticos globales, los cambios 
ambientales asociados y la evolución de las especies, su 
extinción y la aparición de nuevos grupos. 
Un aspecto clave dentro de la teoría del hábitat es el 
marcado por las diferencias evolutivas que imponen las 
características ecológicas de las distintas especies según 
la extensión de su hábitat, considerándose como hábitat 
de una especie al lugar que contiene los recursos necesa-
rios para su vida. Dentro de un contexto macroevolutivo, 
los biomas ocupados por una especie pueden convertir-
se en subrogados de los hábitats de las especies (Vrba, 
1987). De esta manera, esta teoría concede gran valor a 
las diferencias entre las especies restringidas a un bioma 
en particular (especialistas de bioma) y aquellas especies 
que pueden obtener sus recursos en más de un bioma (ge-
neralistas de bioma).
La “hipótesis del uso de los recursos” (Vrba, 1980, 
1987) es una de las integrantes de la teoría del hábitat, 
y expone que las especies especialistas de bioma tienen 
mayores tasas de extinción y especiación que las genera-
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listas. Esto se relacionaría con el hecho de que durante 
los cambios climáticos el hábitat de las especies puede 
verse enormemente afectado y, por tanto, las especies 
especialistas se verán afectadas en mayor grado por la 
presión selectiva mientras que las generalistas serán 
menos vulnerables a la extinción ya que son capaces de 
obtener sus recursos de más de un bioma. Por otro lado, 
estos cambios en las condiciones ambientales pueden 
provocar que los hábitats de las especies especialistas se 
fragmenten, dando origen a procesos de vicarianza y es-
peciación, lo cual provocaría una preponderancia del nú-
mero de especialistas sobre el de generalistas en la biota 
global. Varios trabajos han corroborado esta hipótesis 
tanto en mamíferos africanos (Vrba, 1987; Hernández 
Fernández y Vrba; 2005) como sudamericanos (Moreno 
Bofarull et al., 2008). 
Otro de los componentes de la teoría del hábitat es la 
“hipótesis de los pulsos de cambio” (Vrba, 1985, 1992), 
la cual afi rma que, dado que tanto las especiaciones como 
las extinciones o las dispersiones de las especies no ocu-
rren a menos que sean forzadas por cambios en el am-
biente físico, la mayoría de los cambios en los linajes a 
lo largo de la historia de la vida deben haber ocurrido en 
pulsos sincrónicos con los cambios climáticos globales. 
Según esta hipótesis, los fenómenos de interacción entre 
especies, como predación y competición, no serían sufi -
cientes por sí solos como para causar extinción y espe-
ciación, y únicamente los cambios climáticos importantes 
que ocurrieron en el pasado pueden explicar los importan-
tes eventos de especiación (Vrba, 1993).
La combinación de ambas hipótesis, junto con el hecho 
de la organización jerárquica de los procesos ecológicos 
y evolutivos (Vrba, 1989), permite predecir que los con-
juntos de especies que superan los grandes momentos de 
cambio global deben estar dominados por especies gene-
ralistas (aquellas que debido a su amplitud ecológica no 
se ven afectadas). Por su parte, las especies especialistas 
se verán afectadas en mayor medida por dichos cambios 
globales y su preponderancia disminuirá en esos momen-
tos para recuperarse una vez pasados. 
Los mamíferos ibéricos son un grupo idóneo para com-
probar esta predicción, teniendo en cuenta la riqueza de 
su registro fósil (Alba et al., 2001) y que han sido objeto 
de grandes periodos de cambio faunístico durante el Ce-
nozoico, usualmente asociados con fl uctuaciones globales 
del clima (van der Meulen y Daams, 1992). Por ello, en 
este trabajo se estudiaron las faunas de roedores de la Pe-
nínsula Ibérica durante el Plio-Pleistoceno. Durante este 
periodo se produjo el desarrollo fi nal de las glaciaciones 
cenozoicas, cuyo inicio tuvo lugar hace 2,5 millones de 
años aproximadamente (Shackleton et al., 1995). Seme-
jante evento climático provocó grandes cambios faunísti-
cos a escala global, y nuestro objetivo era comprobar si se 
produjo una variación en las características ecológicas de 
las asociaciones de especies implicadas. Es decir, ¿hubo 
una disminución de la proporción de especialistas en aso-
ciación con el desarrollo de los periodos glaciales? ¿Se 
produjo posteriormente una recuperación del número de 
especialistas?
2. MATERIAL Y MÉTODOS
En este estudio utilizamos los conjuntos faunísticos 
de roedores que aparecen en 44 yacimientos del Plio-
Pleistoceno ibérico, cuya edad se extiende entre los 5,25 
y los 0,01 millones de años (Hernández Fernández et al., 
2004). El grado de especialización de las especies impli-
cadas se midió por medio del índice de especialización 
biómica o BSI (Hernández Fernández y Vrba, 2005), que 
indica el número de biomas ocupado por cada especie, 
por lo que cuanto más especialista sea una especie menor 
BSI tendrá. Los datos de ocupación de biomas para cada 
especie fueron derivados de Hernández Fernández et al. 
(2007). Finalmente, la proporción relativa de especies es-
pecialistas y generalistas en cada yacimiento se calculó 
en función del valor medio de BSI de las especies que 
componen la lista faunística de cada yacimiento.
Teniendo en cuenta que hay un cierto número de taxo-
nes no determinados a nivel específi co, este análisis se 
repitió de dos maneras diferentes. En primer lugar, para 
aquellos taxones indeterminados (Género sp.) el valor de 
BSI se halló como la media de todas las especies pertene-
cientes al mismo, y seguidamente fueron incluidos junto 
con el resto de las especies del yacimiento. En segundo 
lugar, para evitar el sesgo que pudieran introducir en los 
análisis, estos taxones indeterminados no fueron tenidos 
en cuenta a la hora de calcular el BSI medio.
3. RESULTADOS
La Fig. 1 muestra los cambios en el BSI medio de 
las faunas ibéricas de roedores a lo largo de todo el 
Plio-Pleistoceno. Ambas gráfi cas muestran resultados 
similares, independientemente del método seguido para 
calcular el BSI medio de los yacimientos (incluyendo 
o excluyendo las especies no determinadas). Se puede 
observar claramente un incremento del BSI medio a lo 
largo del Plioceno (incremento de la proporción de ge-
neralistas) hasta alcanzar un máximo pasados los 3 mi-
llones de años (Fig. 1A) o entre 3 y 1,8 millones de años 
(Fig. 1B), dependiendo del método utilizado. Durante el 
Pleistoceno se observa una disminución del BSI medio 
(incremento de la proporción de especialistas). Es decir, 
a lo largo de la secuencia estudiada se observan dos ten-
dencias contrapuestas cuyo punto de infl exión coincide 
a grandes rasgos con el inicio de las primeras glacia-
ciones modernas hace unos 2,5 millones de años. Inde-
pendientemente del método utilizado, ambas tendencias 
son estadísticamente signifi cativas, tanto el incremento 
de BSI medio antes de 2,5 millones de años (r = -0.530, 
p = 0.035, incluyendo las especies no determinadas; r = 
-0.544, p = 0.029, excluyendo las especies no determi-
nadas) como su disminución pasada esa fecha (r = 0.464, 
p = 0.013, incluyendo las especies no determinadas; r = 
0.465, p = 0.013, excluyendo las especies no determi-
nadas). 
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4. DISCUSIÓN
Nuestros resultados muestran la existencia de dos ten-
dencias muy marcadas antes y después del primer evento 
glacial del Plio-Pleistoceno. 
En el primer periodo, entre los 5 y los 2,5 Ma se produ-
jo un incremento en el valor del BSI medio desde valores 
relativamente bajos al inicio del mismo, que indican una 
mayor proporción de especies especialistas en las faunas 
del Plioceno inferior, hasta el Plioceno medio cuando se 
alcanzan los mayores valores de BSI medio, correspon-
diéndose con un mayor predominio de especies generalis-
tas. Coincidiendo con este cambio ecológico en las faunas 
de roedores se produjo una progresiva disminución de las 
temperaturas globales, que en Europa meridional se tra-
dujo en el paso de una situación subtropical con pequeñas 
oscilaciones térmicas a unas condiciones templadas con 
una marcada estacionalidad térmica anual (Suc y Zagwi-
jn, 1983; Diniz, 1984; Drivaliari et al., 1999). La culmina-
ción de este proceso dio lugar a la primera glaciación del 
Plio-Pleistoceno en el estadio isotópico del oxígeno 100 
(Partridge, 1997), la cual provocó un cambio biótico de 
gran importancia en Eurasia, con la aparición de los ele-
fantes y caballos modernos (“Elephant/Equus event” de 
Lindsay et al., 1980) así como de otros grupos adaptados 
a condiciones ambientales más abiertas y templadas (Az-
zaroli, 1983) que sustituyeron a las faunas previas típicas 
de ambientes forestales subtropicales. Nuestros resulta-
dos indican una disminución paulatina en la proporción 
de especialistas; a medida que fueron disminuyendo las 
temperaturas globales sólo aquellas especies con mayor 
capacidad para ocupar varios biomas pudieron superar 
este cambio, produciéndose una desaparición gradual de 
las especies más especialistas.
Posteriormente a los 2,5 millones de años se observa 
una disminución del BSI medio, indicando un progresivo 
aumento del número de especies especialistas. Este patrón 
se podría interpretar como la recuperación paulatina de las 
faunas de mamíferos tras la perturbación ecológica que 
produjo la primera glaciación. Dependiendo del método 
de análisis estudiado, esta recuperación pudo iniciarse 
inmediatamente después de dicha glaciación (excluyendo 
del análisis las especies no determinadas) o pudo retra-
sarse hasta hace 1.8 millones de años (incluyendo las es-
pecies no determinadas). Resulta interesante destacar que 
esta última fecha coincide con otro destacado evento de 
cambio faunístico (“Wolf event” de Azzaroli 1983), carac-
terizado por el desarrollo de faunas templadas modernas 
con, por ejemplo, Canis etruscus o Microtus pliocaenicus. 
Finalmente, durante el Holoceno se alcanzaron niveles de 
especialización ecológica (valores de BSI medio) simila-
res a los del inicio del Plioceno.
Figura 1. Variaciones en el valor medio del índice de especialización biómica (BSI) de las faunas de roedores del Plio-Pleistoceno Ibérico. Cada punto 
corresponde a un yacimiento. Edad, medida en millones de años (ma). A, se incluyen los taxones no determinados a nivel de especies. B, se excluyen 
los taxones no determinados a nivel de especie.
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En cualquier caso, el desarrollo de ambas tendencias 
no excluye la presencia de numerosas oscilaciones a lo 
largo de toda la secuencia, las cuales pueden asimilarse 
a la existencia de las múltiples variaciones térmicas aso-
ciadas con los ciclos de Milankovitch que sufre el clima 
terrestre.
Los resultados obtenidos en este trabajo, basados en 
la fauna de roedores plio-pleistocénicos de la Península 
Ibérica, muestran una gran coincidencia con lo que sería 
esperable según algunas de las hipótesis incluidas en la 
teoría del hábitat de Vrba (1980, 1985, 1987, 1992), que 
predicen una disminución proporcional de las especies 
especialistas en coincidencia con los grandes cambios cli-
máticos globales, y una importante recuperación de las 
mismas tras la renovación faunística producida por los 
mismos.
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